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RÉSUMÉ 


L'analyse des féces des micromammiféres (Muridae) d'une pinède de 
montagne (Pyrénées-Orientales) montre que les champignons sont 
consommés avec une fréquence importante durant les mois d'été et 
d'automne. Contrairement aux éléments mycéliens, les spores ne sont 
pas digérées et parviennent intactes dans les feces. On observe une nette 
prédominance des spores de champignons ectomycorhiziens souter- 
rains, leur fréquence d'apparition augmentant avec le caractére fores- 


tier du consommateur et de son habitat. En dispersant les spores lors de ` 


la défécation, les petits rongeurs favorisent l'extension des espéces 
hypogées. Ils contribuent ainsi à la mycorhization des peuplements 
arborés et à la colonisation par la forét de milieux neufs ou dégradés. 


I — INTRODUCTION 


Une mycorhize est un organe mixte résultant de l'associa- 
tion symbiotique du mycélium d'un champignon avec une 
racine de plante supérieure. Le phénoméne de mycorhization 
est quasi-général ; pour les arbres forestiers, il est absolument 
obligatoire (LE TACON, 1982), et doit prendre place dés le 
début de fa croissance des plantules (MOLINA, 1977). En 
son absence les individus sont éliminés par compétition intra 
ou interspécifique. 


Bien que la littérature traitant des mycrohizes abonde 
depuis un siécle, les recherches ont surtout concerné la phy- 
siologie du systéme et principalement celle du partenaire 
chlorophyllien. De nombreux points de la biologie des 
champignons restent encore mal connus, en particulier leur 
dissémination (MARKS et KOZLOWSKI, 1973 ; SAN- 
DERS et al., 1975 ; HARLEY et SMITH, 1983) qui repré- 
sente pourtant un point important en matiére de dynamique 
des peuplements forestiers. 


Intérét de la reproduction sexuée des champignons 
mycorhiziens dans les peuplements forestiers 


La création et le renouvellement de la symbiose sur les 
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SUMMARY 


Small mammals and mycorrhizal symbiosis in a mountain forest 


The analysis of the faeces from small mammals (Muridae) of a 
mountain pine-grove (Eastern Pyrenees) shows that fungi are consumed 
with high frequency in Summer and Autumn months. Contrary to 
sporocarp tissues, spores are not digested and end up undamaged in 
faeces. Onecan spot a strong predominance of ectomycorrhizal hypo- 
geous fungi spores, whose frequency increases when the consumer and 
its living-area become more forest-belonging. By scattering spores 
while defecating. small rodents favour the spreading of hypogeous 
fungi. So they contribute to the mycorrhization of trees and coloniza- 
tion by forest of new or regressed areas. 


jeunes arbres ne peut se réaliser que par le réensemencement 
en spores ou la progression mycélienne. Ce que l'on sait de 
cette derniére montre qu'elle est insuffisante pour justifier de 
progressions qui seraient supérieures à l'ordre du métre par 
an. Des mesures réalisées sur des champignons non mycorhi- 
ziens donnent par exemple 25 à 50 cm. par an pour Maras- 
mius oreades (INGOLD, 1974), 90 cm. pour Agaricus arvensis 
(DURRIEU, non publié), 90 à 150 cm. pour Armillaria mel- 
lea, parasite sur les pins, particuliérement bien équipé pour la 
progression grâce à ses rhizomorphes (DURRIEU et al., 
1981). Les espéces mycorhiziennes ne peuvent certainement 
pas présenter des aptitudes supérieures. 


Dans une révision des problémes de mycorhizes dans les 
sols reforestés, MEYER (in MARKS et KOZLOWSKI, 1973) 
conclut : «Active mycelium may either have survived in the 
soil, or have been transferred from surrounding forests by 
tools, shoes and air-borne spores. Such open questions 
deserves attention». Il indique par ailleurs que dans les Alpes, 
Suillus plorans, symbiote de Pinus cembra est absent des 
zones déforestées. De facon générale dans nos foréts de 
coniféres, aprés une coupe les souches meurent trés rapide- 
ment. Les associés fongiques symbiotes stricts ne peuvent 
survivre sans leur hóte. Certaines spores peuvent subsister 
dans le sol un certain nombre d'années, puis perdent leur 
pouvoir germinatif (LE TACON, 1982). 
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Deux types de champignons ectomycoriziens : aé- 
riens et souterrains 


Toutes les essences forestiéres sociales (Pinaceae, Faga- 
ceae, Betulaceae) de l'Europe tempérée et boréale forment 
des ectomycorhizes avec un grand nombre de Basidiomy- 
cètes et d'Ascomycétes, à fructification aérienne (Amanita, 
Boletus, Russula, Lactarius...) ou souterraine (Rhizopogon, 
Hymenogaster, Tuber...). L'importance relative des formes 
hypogées et épigées est mal connue, du fait de la difficulté 
inhérente à l'étude de la flore mycologique souterraine. 
Cependant d'aprés FOGEL (1981), le nombre de sporo- 
carpes hypogés produits/ha/an en Oregon (11.000 à 17.000) 
est tout à fait comparable à celui des épigés mycorhiziens 
(9.000 à 20.000), et représente un poids sec de 2,3 à 5,4 
kg/ha/an. Les résultats de FROIDEVAUX et SCHWAR- 
ZEL (1977), qui citent pour la seule région de Bále une 
centaine d'espéces hypogées, indiquent par ailleurs que dans 
des pineraies à Pinus mugo du Jura Suisse la truffe des cerfs 
Elaphomyces granulatus forme à elle seule une biomasse 
comparable à celle de toutes les espéces récoltées par FOGEL 
(op. cit.) en Oregon. La situation dans les foréts de Pins de 
Cerdagne est tout à fait identique : au mois de Juin, un 
sondage ponctuel a permis, sur une surface de 15 m^, la 
récolte de 1.030 g. d'Elaphomyces granulatus (poids frais). Si 
l'on utilise le coefficient de conversion de 6,36 % que 
RICHARDSON a appliqué à Russula emetica et qui conduit 
certainement, pour les hypogés plus denses, à une sous- 
évaluation, cela représente plus de 43 kg. de poids sec/ha, 
donc une production annuelle qui serait largement supé- 
rieure aux données de FOGEL (op. cit.). Il est évident que cet 
unique sondage ne peut donner qu'une idée trés vague de la 
réalité. Mais on peut dés à présent dire que la productivité 
annuelle est importante. Ces observations, ajoutées à celles 
de SZEMERE (1965) en Hongrie, conduisent à penser que les 
carpophores hypogés sont aussi abondants que les épigés 
dans beaucoup de biotopes, voire méme plus abondants dans 
certains. 


Dans les secteurs à climat sévère (déserts, montagnes) les. 


pressions sélectives pourraient avoir conduit à une évolution 
vers les formes hypogées (TRAPPE et MASER, 1977). Ces 
derniéres, protégées du froid et de la sécheresse par le sol et la 
couche humique, sont aptes à fructifier dans presque toutes 
les conditions (MASER, TRAPPE et URE, 1978). 


La dispersion des spores de champignons ectomy- 
corhiziens souterrains est tributaire d'agents ani- 
maux 


Chez les formes épigées la masse des tissus stériles consti- 
tuant le carpophore est considérable par rapport à celle de 
l'hyménium. Le champignon consacre une part très impor- 
tante de ses ressources énergétiques à l'édification de ces 
tissus organisés pour favoriser la dissémination des spores. 
Celle-ci est le plus souvent anémophile (parfois entomophile 
chez les Phallales). Par contre chez les formes hypogées l'es- 
sentiel de l'énergie est dévolue à l'édification des tissus fer- 
tiles. Ceux-ci se présentent le plus souvent sous la forme 
d'une masse compacte, la gleba, entourée d'une enveloppe 
stérile plus ou moins coriace. Dans ce cas la dissémination 
des spores est tributaire des animaux consommateurs ou 
parasites du carpophore. Les principaux agents dissémina- 
teurs sont les invertébrés (mollusques, insectes,...) (FOGEL 
et PECK, 1975) et les mammiféres (TRAPPE et MASER, 
1977 ; FROIDEVAUX et SCHWARZEL, 1977). 


Parmi ces derniers, ce sont surtout les petits mammifères 
qui interviennent. Ces animaux s'attaquent à des carpo- 
phores comprenant une large part de spores müres (TRAPPE 


` 


et MASER, 1976). Après la digestion, les spores ingérées 
arrivent morphologiquement intactes dans les fèces. Ont- 
elles gardé leur faculté germinative? Eu égard aux problèmes 
techniques qui se posent lors des expériences de germination 
des spores in vitro, on ne peut pas toujours répondre de 
manière catégorique. Malgré tout WEBSTER (1970) prouve 
que la germination des spores de certains champignons 
coprophiles, dont le cycle est également en relation étroite 
avec la consommation animale, est stimulée par l'élévation 
de température qu'induit le passage dans le tube disgestif, et 
par l'effet d'une enzyme digestive, la pancréatine. D'aprés les 
travaux de TRAPPE et MASER (1976), les spores de Glomus 
macrocarpus extraites des féces de Microtus oregoni peuvent 
germer. En outre, on connait des cas de formation de myco- 
rhizes avec des racines d'arbres à partir de spores consom- 
mées (expériences de ROTHWEL et COLEMAN, 1978, avec 
des spores de Glomus fasciculatus extraites des fèces d'indivi- 
dus de la famille des Cricetidae) travaux relatés par BERGS- 
TROM, 1979, sur des spores de Rhizopogon idahoensis ayant 
subi le transit de Clethrionomys californicus, et des racines de 
Pinus ponderosa). D'ailleurs le transit, en fragilisant le tégu- 
ment de la spore, en améliore peut-étre le pouvoir germinatif 
(GENARD et LESCOURRET, 1984). 


Contexte de l'étude 


Nous nous sommes intéressés au róle potentiel des petits 
mammiféres dans la dissémination des spores de champi- 
gnons souterrains dans une forét de montagne (pineraie à 
crochet). Les espéces présentes en nombre appréciable sont 
des micromammiféres rongeurs : le Campagnol roussátre 
Clethrionomys glareolus Schreb., le Mulot sylvestre, Apode- 
mus sylvaticus L.,le Campagnol agreste, Microtus agrestis L., 
et le Campagnol des champs, Microtus arvalis Paull. 


A priori, si ces espéces consomment des champignons 
souterrains, elles doivent parcourir des distances suffisantes 
entre les lieux de nourrissage et de défécation pour étre taxées 
de propagateurs utiles lors d'une colonisation ou d'une reco- 
lonisation forestiére. En d'autres termes si une nouvelle sym- 
biose doit s'installer, il faut qu'il y ait une bonne concordance 
entre la distance parcourue par la graine et celle parcourue 
par la spore. 


Les distances de dissémination des graines du genre Pinus 
paraissent peu élevées : environ 97 % de la dissémination a 
lieu à moins de 24 m des semenciers pour le Pin d'Alep 
(ACHERAR et al., 1984) et 93 % à moins de 18 m pour le Pin 
sylvestre (GUITTET et LABERCHE, 1974). Il n'existe pas 
de données précises sur la dispersion des graines de Pinus 
uncinata qui peuple avec P. sylvestris la forét étudiée (forét 
d'Osséja). Mais on sait (PROBST, 1983) que ces graines sont 
un peu plus lourdes que celles du Pin sylvestre : 7,15 à 8,76 mg 
contre 5,48. On peut donc penser que leur dissémination 
obéit à un modéle voisin de celui du Pin sylvestre mais sur un 
rayon plus réduit. 

Quant aux distances parcourues par les petits rongeurs, 
nousen avons une idée gráce aux indications fournies par nos 
piégeages (GENARD et LESCOURRET, 1984). Les moyen- 
nes des distances de recaptures successives vont de 16à 31 m 
environ pour les deux espéces les mieux représentées, le 
Campagnol roussátre et le Mulot sylvestre ; on note que ces 
distances peuvent atteindre plus de 100 m (tableau 1). Du 
reste, au vu des surfaces utilisées pour le piégeage (2à 3 ha)et 
des mailles lorsqu'il y a eu quadrillage (10 et 12 m), ces 
distances sont vraisemblablement sous-estimées (DUPLAN- 
TIER et al., 1984). Malgré tout, elles se situent au-delà des 
distances de dissémination indiquées plus haut. D'une ma- 
niére générale, bien que les distances de recapture successive 
ou les distances maximales de recapture dépendent du milieu, 
du sexe, de l'áge, de la saison, et de la méthode employée, on 
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TABLEAU I 
Distances de Recaptures Successives en mètres des petits rongeurs de la forêt d'Osséja en automne 1982 
(d'aprés GENARD et LESCOURRET, 1984) 


Moyenne et valeurs extrémes pour les différentes espéces animales capturées 


Type de formation végétale 


C. glareolus 


Futaie trés claire( — 100 füts/ha) 15,7 
avec plages de pelouse et 0— 70 
régénération importante de 
pins 4m. (57) 
Lande arborée à 17,1 
Rhododendron 0 — 100 
(Pins 8m:3$5füts/ha) (141) 
Futaie claire (200-300 füts/ha) 19,2 
avec îlots de régénération 0— 80 
(55) 


entrouve communément dans la littérature qui avoisinent ou 
dépassent 100 m., pour le Campagnol roussátre et surtout le 
Mulot, dans nos foréts européennes (KIKKAWA, 1964 ; 
JENSEN, 1975 ; GREEN, 1979) ; ou dans des milieux ouverts 
à trés ouverts, type de biotope auquel est assimilable une 
zone déboisée dans laquelle une recolonisation forestiére 
peut se produire (THOHARI, 1980 ; ORSINI, 1982 ; 
DUPLANTIER et al., op. cit.). 


On ne doit pas non plus omettre les mouvements à longue 
distance qui caractérisent une fraction non négligeable des 
populations : plus de 260 m pour 6 % des G'Ó et 2 % desQ 9 de 
Campagnol, roussátre dans un bois de feuillus d'aprés 
WATTS (1970). 


Les micromammiféres étudiés semblent par conséquent 
capables de jouer un róle d'agent de la mycorhization. 
TRAPPE et MASER (1977) suggérent méme que la disper- 
sion des spores au «hasard» par le vent, pour les champi- 
gnons épigés, est relativement inefficace au regard d'une 
dispersion mammalochore qui aménerait les spores à des 
sites contenant des racines susceptibles d'étre mycorhyzées. 


Nous nous proposons donc dans les lignes qui suivent 
d'aborder le róle disséminateur des petits rongeurs, et ce par 
l'étude des indices de consommation de champignons dans 
les féces d'animaux capturés. 


II — LIEU DE L'ÉTUDE 


La forét d'Osséja (Cerdagne, Pyrénées-Orientales) s'étend sur 
1.650 ha entre 1.500 m et 2.200 m d'altitude. Elle est implantée sur le 
Versant Nord de la chaine du Puigmal, et pour l'essentiel sur un 
substrat schisteux. Le climat est de type montagnard à nette tendance 
continentale. Les essences présentes sont du genre Pinus : principa- 
lement le Pin à crochets, Pinus uncinata Ram., le Pin sylvestre, Pinus 
sylvestris L., étant cantonné dans les parties basses. 


Les sols sont jeunes, peu évolués, carencés, et mémes toxiques par 
endroits (PUIG, 1982). Des accidents climatiques (tempétes généra- 
trices de cháblis) et des attaques fongiques (maladie du rond due à 
l'Armillaire, DURRIEU et al., 1981) ont créé de larges brèches dans 
le couvert. 


(nombre de données) 


A. sylvaticus M. agrestis M. arvalis 
18,6 5 
0—82 0— 10 
(97) (2) 
31 28,3 12,3 
0 — 110,4 0— 96 0 — 26,4 
(97) (0) (8) 
20 73 
0—74 0— 47,2 
(22) (19) 


II — PROTOCOLE D'ÉTUDE 
1. COLLECTE DES ANIMAUX 


Soixante sites différents répartis dans tout le massif, piégés en ligne 
ou en quadrat (SPITZ, 1969), ont offert, en cumulant les résultats des 
campagnes de recaptures effectuées entre aoüt et novembre au cours 
de trois années consécutives (1980 à 1982) 279 prises mortes, soit 122 
Campagnols roussátres, 97 Mulots sylvestres, 30 Campagnols 
agrestes et 30 Campagnols des champs. 


2. RÉCOLTE ET ANALYSE DES FÉCES 


L'appareil digestif de tous ces individus a été conservé dans de 
l'eau formolée à 5 %. Par la suite, des échantillons prélevés dans les 
féces récolés à la partie terminale de l'intestin ont été placés dans de 
l'eau glycérinée à 20 95, afin d'être observées exhaustivement sous 
microscope. 


3. TRAITEMENT DES RÉSULTATS 


L'analyse des pelotes fécales, dans lesquelles les spores se concen- 
trent aprés consommation des carpophores, fournit : 


— des indications qualitatives, car on détermine le genre des 
champignons ingérés à partir des spores (taille, forme, aspect...), 


— et des indications quantitatives, fréquence d'apparition, nous 
avons pris comme critére de départ que la présence de quelques 
spores éparses sur la lame ne constituait pas un indice certain, ces 
spores ayant pu se trouver par hasard sur un autre aliment ingéré par 
l'animal. Nous y avons été incité par l'observation de spores d'Uré- 
dinales (1) certainement absorbées avec la plante hóte, et de grains de 
pollen qui avaient dü se déposer sur les plantes consommées. Pour le 
deuxiéme indice, un champignon était considéré comme formant une 
part importante du repas lorsque ces spores couvraient plus de la 
moitié de la surface de la lame. 


(1) Champignon microscopique (rouille) sans intérét alimentaire pour les rongeurs. 
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Les intervalles de confiance de ces fréquences au risque 5 % sont 
calculés, suivant la taille de l'échantillon, à l'aide de la table de l'écart 
réduit ou des abbaques de la loi binomale. 


Les résultats d'analyse aprés identification des genres consommés, 
autorisent des comparaisons de fréquence entre espéces consomma- 
trices. Les tests de comparaison utilisés sont le test de l'écart réduit, 
de X ? et X? corrigé avec la formule de YATES, et la probabilité 
exacte de FISHER. 


Enfin la mise en relation des résultats avec les lieux de capture 
permet de différencier le cas des secteurs de forét dense de celui des 
secteurs de forét claire. Une attention particuliére est portée sur les 
milieux clairs, pour lesquels on examine la consommation des cham- 
pignons dans deux cas type, celui de parcelles avec quelques ilots de 
régénération, et celui de parcelles avec régénérations importantes. 


IV — RÉSULTATS 
1. CHAMPIGNONS CONSOMMÉS 


Les indices de la consommation de champignons sont 
constitués par des spores, alors que les éléments mycéliens 
sont presque toujours entiérement digérés : nous n'en avons 
observé que trés rarement quelques fragments. Les spores 
peuvent étre présentes en trés grand nombre au point de 
constituer la masse principale des fèces. 


Sur les 279 échantillons analysés, 63 96 contiennent des 
spores. 


A l'automne, époque majeure des captures, les champi- 
gnons aériens sont trés répandus. Mais sur 186 cas prouvant 
la consommation d'un carpophore donné, on trouve seule- 
ment 13 % d'indices de présence de champignons épigés 
contre 87 % d'indices de champignons hypogés (tableau 2). 


TABLEAU 2 
Fréquence de présence des champignons hypogés 
au sein des genres consommés par les différentes espéces de rongeurs 


Espéce Taille de Fréquence de présence des 
animale l'échantillon champignons hypogés en % 


retenu (1) et [intervalle de confiance 

au risque 5 %] 

C. glareolus 105 84 
[77 —91] 

A. sylvaticus 64 92 

[81,5 — 97,5] 
M. Agrestis 12 93 

[62,5 — 100] 
M. arvalis 5 100 (2) 
TOTAL 186 87 

[82,2 — 91,8] 


(1) Les cas où l'on n'a pu déterminer les genres ingérés ne sont pas 
pris en compte et les lames où l'on voit les spores de deux genres 
différents sont comptées deux fois. 


(2) Échantillon trop faible pour autoriser le calcul d'un intervalle de 
confiance valable. 


Finalement huit genres ont été déterminés, dont trois gen- 
res de champignons aériens, Boletus, Russula (ou Lactarius ?), 
Inocybe ; et cinq genres de champignons souterrains, trois 
Basidiomycétes, Rhizopogon, Hysterangium, Hymenogaster, 
un Ascomycéte Gyrocratera, et une Endogonaceae (planche 
1). Rhizopogon domine nettement (tableau 3) ; il semble 
représenté par au moins trois espéces dont la détermination 
n'a pu étre réalisée avec précision au seul vu des spores. 


TABLEAU 3 
Prédominance de Rhizopogon parmi les genres de champignons 
consommés par les différentes espéces de rongeurs 


Espéce Taille de Fréquence en % et 
animale l'échantillon [intervalle de confiance 
retenu (1) au risque 5 9] 
C. glareolus 97 90 
[82 — 95] 
A. sylvaticus 60 93 
[83 — 97,5] 
M. agrestis 12 83 
[51,5 — 98] 
M. arvalis 6 83 (2) 


(1) Seules sont prises en compte les lames où l'on trouve des indices 
de la consommation de champignons. 


(2) Échantillon trop faible pour autoriser le calcul d’un intervalle de 
confiance valable. à 


2. CONSOMMATION SELON LES ESPÈCES 
DE RONGEURS 


Les taux spécifiques de présence des spores dans les fèces 
des différentes espèces de rongeurs, indiqués au tableau 4, 
montrent que la fréquence de consommation en carpo- 
phores, en particulier hypogés, et celles des «gros repas» de 
champignons, notamment hypogés décroissent de l'espèce la 
plus «forestière», le Campagnol roussâtre, vers le Mulot 
sylvestre, et jusqu'aux espèces les moins forestières, le Cam- 
pagnol agreste et le Campagnol des champs. 


Une baisse de l'attirance (ou du besoin alimentaire) pour- 
rait étre à l'origine de cette diminution de la consommation 
des genres hypogés, d'aprés les résultats obtenus dans un 
quadrat de piégeage situé dans une lande à Rhododendron 
piquetée d'arbres. 


Le Campagnol roussátre, le Mulot sylvestre et le Campa- 
gnol des champs y étaient bien représentés, et les populations 
correspondantes proches les unes des autres. Le milieu était 
manifestement bien pourvu en carpophores souterrains, 
puisque 73 % des Campagnols roussátres capturés en avaient 
consommé. Comme dans le cas général, la fréquence de 
consommation diminuait significativement du Campagnol 
roussátre au Campagnol des Champs en passant par le Mulot 
(tests de l'écart réduit et de X ? corrigé-Y ATES). 
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TABLEAU 4 
Fréquence de présence des différents genres de champignons dans les féces des différentes espéces de rongeurs 


HYPOGES en % 


= = e 


! espèce {Nombre !Total !Rhitopogon — !Hysterangium 
niaale !d'individus ! WESS ' ! 


capturés! ! ! EC ! 


= TELLS MEC RES D m PR E NS 


. glareolus ! — 122 1 7 n t me 7 (9, 2-84, 4,8] ' 
To ! ! A 54 ! TES 2 (51,2 - 69,2] ` 


Cg) ^5 £.2 


. sylvaticus! 
RE, 


tas-61 (61,5 - 70, 3 ETT 
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cet 
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{Hag20 As $ Har sitem | 
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1X des échantillons contenant! 
jun ou plusieurs genres de 
$ chaapignons et[intervalle 
jde confiance au risque $1) 


V epos Total !Boletus 
'animale ! 4 


! Comparaison des fréquences 


ETEY m 5 
4 


—— ————— 
1A. CRE CUNT: 
! 3 1 ! t 

! 


ded FORCER FES 


18 16779; 5 U2,5- 86,2. — 


(68-60,5 (51,8 - 69,2) 
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1M. agrestis EU t $5 = ! = As > Mag E-2,4 £ 4m 
"AB Hag=40 [22,5 - 57,5 2 As > Mar Eng 
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! 
r £.4,7 $ 
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i 
1 


15 - 39,5] 


9-115) test de Fisher :2p-0,1 


t =test de l'écart réduit 


*p 0,05 
**p 001 
***p  0,00É 


N.B. Les chiffres soulignés correpondent aux fréquences d'apparition en grosses quantités. 
(1) Ectomycorhizien 


(2) Pour plus de précisions les lames où l'on trouve des spores indéterminées seules ou avec des spores d'épigés sont éliminées de l'échantillon de 
départ. S 


PL. 1. — Spores de champignons épigés (e) et hypogés (h) dans les léces de micromammiféres capturés en forêt d'Osséja. Grandissement environ 500, contraste 
interférenciel : 


1: Boletus sp. (e)et Rhizopogon sp. (h) — 2: Rhizopogon 2sp. (h)et spores colorées indéterminées —3 : Hymenogaster sp. (h), Russulacée (e) et Cortinariacée ? (c) —4: 
Gyrocratera sp. (h) et Rhizopogon sp. (h) — 5 : Hysterangium (h) — 6 : Rhizopogon sp. (h) et Russulacée (e). 
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TABLEAU 5 
Fréquence de présence des spores de champignons hypogés en% dans les féces de Campagnol roussâtre et du Mulot 
en forêt dense et en forêt claire 


Forêt dense 


C. glareolus Cg = 92,9 [66,5 — 99,5] 
(14) 
A. sylvaticus As = 78,3 [56,5 — 92] 
(As) Q3) 
Comparaison des fréquences Ce As 2=0,5 
* p 0,05 
**p 0,01 


Forét claire Comparaison des fréquences 


Cg' = 70,4 [61,4 — 79,4] Cg# Cg' ?corrigé — Yates — = 2,1 


(98) 

As’ = 49,2 [37,3 — 61,2] As As =2,4* 
(67) 

Cg As 2=7,5** 


N.B. Entre crochets : intervalles de confiance au risque 5 % — Entre parenthèses : taille de l'échantillon. 


La fréquence d'utilisation de plus d'un genre au cours d'un 
méme repas est significativement plus élevé pour le Campa- 
gnol roussátre (19,5 95) que pour les autres espéces (tests de 
X?), entre lesquelles on n'observe pas de différence significa- 
tive, bien que la fréquence soit égale à 9,5 % pour le Mulot et 
nulle pour les deux espéces de Campagnols. 


3. CONSOMMATION EN CARPOPHORES 
HYPOGES SELON LES MILIEUX 


3.1. Milieux denses et clairs 


Comme les spores des formes hypogées dominent large- 
ment dans les féces, et qu'en outre on s'intéresse particulié- 
rement à leur propagation, on étudie plus précisément leur 
ingestion. De plus, seuls les échantillons constitués à partir 
des captures de Campagnol roussátre et de Mulot sylvestre 
sont de taille suffisante pour envisager l'étude proposée. 


Les milieux échantillonnés sont classés en deux grandes 
catégories : 


— les milieux denses correspondent dans la majorité des 
cas à des futaies équiennes de plus de 300 füts/ha, 


— et les milieux clairs comprennent des zones éclaircies 
par exploitation forestiére et des landes arborées. 


Pour le Mulot, la présence des spores de champignons 
souterrains dans les matiéres fécales diminue du milieu dense 
au milieu clair (p< 0,02). Pour le Campagnol roussátre, elle 
semble diminuer aussi, bien que de façon non significative 
(mais l'échantillonnage recueilli dans le milieu dense est de 
taille plus faible) (voir tableau 5). 


Dans le cas de la forét dense, la différence des fréquences 
de présence des spores entre les deux espéces est non signifi- 
cative. Par contre dans le cas de la forét claire, cette différence 
s'exerce au profit du Campagnol roussátre (tableau 5). Le 


Mulot qui occupe une niche écologique plus large que le 
Campagnol roussátre (HOLISOVA et OBRTEL, 1980), se 
tourne probablement vers d'autres sources de nourriture 
lorsqu'il passe d'un milieu riche à un milieu pauvre en cham- 
pignons, alors que le Campagnol roussâtre continue à 
rechercher les carpophores hypogés. 


3.2. Parcelles en régénération 


Certains peuplements clairs sont en pleine évolution à la 
suite des changements apportés par les éclaircies ou des 
destructions, et une condition importante de leur devenir est 
un bon réensemencement en spores de champignons ectomy- 
corhiziens hypogés. On compare ici la consommation du 
Campagnol roussátre, micromammifére le plus mycophage 
de la forét, à deux stades de la régénération. 


La trés faible taille des échantillons (7 et 18) n'autorise la 
mise en évidence que de disparités notables ; ainsi, bien que 
les individus provenant des parcelles avec régénérations 
importantes mangent 2,7 fois plus souvent des carpophores 
hypogés que ceux des parcelles avec quelques ilots de régéné- 
ration, la différence est non significative (Test de probabilité 
exacte de Fisher). En revanche, la consommation en champi- 
gnons aériens, Russules ou Lactaires, est significativement 
plus fréquente dans les parcelles à ilots que dans les parcelles 
bien régénérées (dix fois plus ; % ? corrigé- YATES -= 5,4; 
p < 0,05). Cet écart est difficile à expliquer. L'effet d'éclair- 
cie sensible dans les parcelles non encore régénérées, en est 
peut-étre responsable, puisqu'il semble étre en mesure d'en- 
trainer une augmentation des saprophytes et des champi- 
gnons mycorhiziens épigés en méme temps qu'une din'inu- 
tion des champignons mycorhiziens hypogés (TRAPPE et 
MASER, 1977). 


En définitive, si la consommation en champignons souter- 
rains semble la plus importante en forét assez dense, elle reste 
non négligeagle dans les zones éclaircies et parait augmenter 
avec la régénération. 
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TABLEAU 6 
Mycophagie de quelques espèces de rongeurs en fonction des saisons 


Continent ! Espèce 1 Pays 
f animale H 
1-e-————--—--—---------------l6--------------- 

{Pologne 
1 1 
! 6. + 
l£lareolus ‘Angleterre 
D ' 
" 
! 
Europe 1 
! 
! 


{Tchécoslovaquie EC. 2:1 
! ! (39) ! (88) ? 
—————————————— ——— 
'Foréts de 79,2 ' 92,8 92,3 ' 80,4 ! 
! !Etats - Unis !coniféres Q5) ! (25 (43)! (22) — !URE etMASER, 
!Amérique !—— ! tdu N.W. fer D 1982 
!C. californicus! 64,8 ©! 18,9 
a — ! 
H 


!Pacifique 


! mazama H 
se 


onchaie + 


GP 


!lande + forêt 
' 


n !OBRTEL et HO-! 


79,5 
^n [cm 


1 
: 
] 
: 
Australie 
! 
: 
1 
: 


s 


N.B. Taille de l'échantillon : entre parenthéses (lorsqu'il s'agit d'analyses de contenus stomacaux), entre crochets (lorsqu'il s'agit d'analyses de 
féces). 


V — CONCLUSIONS ET DISCUSSIONS 


En forét d'Osséja, les champignons représentent en fré- 
quence une part non négligeable du régime alimentaire des 
rongeurs durant les mois d'été et d'automne. Du reste ces 
aliments sont riches en protéines, carbohydrates, sels miné- 
raux, vitamines (FOGEL et TRAPPE, 1978), et capables de 
couvrir les besoins en eaux des animaux (TRAPPE et MAS- 
SER, 1977). 


Bien que l'importance en volume de la mycophagie n'ait 
pas été abordée, on peut soulignerque lesspores,en particu- 
lier celles des carpophores hypogés, constituent fréquem- 
ment la masse principale des fécés, et c'est là un point essen- 
tiel en matiére de dissémination. 


Ces résultats viennent à l'appui de ceux de divers auteurs 
sur le régime alimentaire de rongeurs des foréts européennes 
(DROZDZ, 1966 ; WATTS, 1968 ; HOLISOVA, 1971 ; 
ZEMANEK, 1972 ; HANSSON et LARSSON, 1978 ; 
HANSSON, 1979 : HOLISOVA et OBRTEL, 1979) et plus 
généralement d'autres continents et d'autres milieux (WAT- 
TS, 1977 ; WATTS et BRAITHWAITE, 1978 ; MASER, 
TRAPPE et NUSSBAUM, 1978 ; URE et MASER, 1982). 


Dans les échantillons analysés tous les genres identifiés 
sont ectomycorhiziens, sauf peut-étre celui de la famille des 
Endogonaceae, trouvé sur une seule lame. Ceci corrobore les 
conclusions de FOGEL et TRAPPE (1978) à l'issue d'une 
compilation bibliographique : les champignons mycorhi- 
ziens représenteraient 75 % environ de la mycophagie des 
petits mammiféres. 
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Le matériel sur lequel nous avons travaillé est issu de 
captures estivales et automnales. Mais quelques exemples 
empruntés à la littérature, réunis au tableau 6, nous condui- 
sent à penser que la consommation des champignons n'est 
pas spécifique à ces saisons dans notre zone d'étude. Indé- 
pendamment du travail présenté, la recherche de carpo- 
phores souterrains dans la pineraie cerdane nous a assurés 
d'une grande disponibilité au mois de juin en carpophores du 
genre Elaphomyces appréciés par les rongeurs captifs aux- 
quels nous l'avons proposé. On peut rapprocher ces observa- 
tions des travaux de FOGEL (1976) qui dans un peuplement 
à Sapin de Douglas (Oregon, E.U.) note que la production 
des carpophores hypogés montre deux pics annuels, un en 
automne, un autre à la fin du printemps. De toute maniére, 
URE et MASER (1982) soupconnant Clethrionomys califor- 
nicus de faire «de caches à carpophores», il n'est pas certain 
qu'une baisse de la production soit suivie d'une baisse de la 
consommation, au moins pour certaines espèces. 


Si elle se vérifie, une telle continuité dans le régime alimen- 
taire prend tout son intérét lorsqu'on sait qu'un réensemen- 
cement en spores au fur et à mesure de la fructification des 
diverses espèces hypogées permet la préservation d'une 
diversité maximale de la flore fongique. 


La prédominance des spores de champignons souterrains 
sur les champignons aériens dans les pelotes fécales des ron- 
geurs de la pineraie cerdane est en accord avec les résultats de 
MASER, TRAPPE et NUSSBAUM (1978) obtenus dans les 
foréts de coniféres de l'Oregon. Ces derniers trouvent dans 
des contenus stomacaux d'individus piégés 88 % d'indices de 
présence d'espéces hypogées et seulement 9 % d'épigées. 


Cet écart pourrait s'expliquer par le mode différentiel 
d'édification des carpophores épigés et hypogés. A volume de 
nourriture consommée égal, le nombre de spores ingérées est 
incomparablement plus élevé pour un champignon à fructifi- 
cation souterraine que pour un champignon à fructification 
aérienne ; dans ce dernier le volume de tissus stériles est 
beaucoup plus important, tandis que chez les hypogés l'ani- 
mal puise presque directement dans la masse des spores. 


On peut également invoquer une différence d'attirance à 
l'égard des carpophores souterrains ou aériens. De fait, les 
souterrains émettent au fur et à mesure de leur maturation 
des odeurs de plus en plus fortes, et chez les rongeurs l'odorat 
est beaucoup plus que la vue une fonction primordiale 
(MASER, TRAPPE et NUSSBAUM, 1978 ; STODDART, 
1980 ; JOHNSON et JORGENSEN, 1981). Néanmoins, cer- 
tains carpophores épigés émettant également de fortes 
odeurs, la saveur et la valeur nutritive sont peut-étre aussi à 
mettre en cause (MASER, TRAPPE et NUSSBAUM, op. 
cit.). 


Cependant, dans une pessiére tchécoslovaque, HOLI- 
SOVA et OBRTEL (1979) et OBRTEL et HOLISOVA 
(1979) constatent que la majorité des champignons consom- 
més en automne par le Mulot et le Campagnol roussátre sont 
aériens. Faut-il en déduire une différence de la flore mycolo- 
gique ? Cela parait plausible puisque les fréquences de pré- 
sence des champignons dans les contenus stomacaux, sans 
distinction de mode de fructification, sont dans cette pessière 
de 2,1 % pour le Mulot et de 20,6 % pour le Campagnol 
roussátre, chiffres trés faibles au regard des résultats de 
MASER, TRAPPE et NUSSBAUM (op. cit.) ou de la pré- 
sente étude. 


La prédominance des spores de formes hypogées dans les 
féces des rongeurs du massif d'Osséja implique, de la part de 
ces animaux, un róle de relais entre un milieu réservoir de 
spores (la forét) et un milieu carencé (la zone ouverte). Un cas 
particuliérment frappant, oü l'influence des micromammi- 
féres peut expliquer un phénoméne mal compris jusqu'à 
présent est celui des talus routiers. L'ouverture des routes 
forestières a mis à nu dand ce massif des terrains neufs, 


stériles puisque parfois dégagés à plusieurs mètres de pro- 
fondeur. Or ces talus ont été rapidement colonisés par une 
abondante régénération de Pins dont les racines sont riche- 
ment mycorhizées. L'arrivée massive des champignons sym- 
biotiques était difficile à expliquer : leur ensemencement par 
les petits rongeurs parait une hypothèse séduisante. 


Si dans d'autres foréts de Cerdagne, l'Ericacée Raisin 
d'Ours (Arctostaphylos uva-ursi), dont le systéme radiculaire 
est abondamment pourvu en ectendomycorhizes de divers 
types , est à méme de jouer aussi ce róle de relais ou méme 
celui de précurseur mycorhizien (MOLINA et TRAPPE, 
1982), ce n'est pas le cas en forét d'Osséja : les fruticées 
présentes, Genét purgatif (Cytisus purgans), Myrtille (Vacci- 
nium myrtillus), Rhododendron (Rhododendron ferrugi- 
neum), Genévrier (Juniperus communis), ne sont pas des 
plantes à ectomycorhizes et ne peuvent donc pas contribuer à 
la permanence d'un stock de champignons mycorhiziens uti- 
lisable lors de la régénération. Le róle des agents animaux y 
revét donc une importance majeure. 


De plus, en transportant les spores d'une colonie de cham- 
pignons à une autre, les micromammiféres garantissent le 
maintien de la diversité génétique des espéces hypogées. 


Enfin, le préléverment des champignons souterrains voit 
en forét d'Osséja sa fréquence diminuer en méme temps que 
le caractère forestier du consommateur et de son habitat ; ceci 
laisse envisager que ce prélévement n'est pas fortuit. Il existe- 
rait donc un lien de dépendance entre la richesse du milieu en 
carpophores hypogés et:la présence (ou l'abondance) de 
certaines espéces animales. C'est également ce qu'observent 
MASER, TRAPPE et NUSSBAUM (1978) dans des foréts de 
coniféres présentant six stades de succession, à propos de 
deux espéces sympatriques : Microtus oregoni, plutót à 
régime herbivore, peuple volontiers les premiers stades et les 
clairiéres intraforestières, et Clethrionomys californicus, qui 
se nourrit presqu'exclusivement de champignons souter- 
rains, déserte les clairiéres et abonde dans la vieille futaie. La 
grande dépendance de C. californicus à l'égard des carpo- 
phores hypogés le lie fortement aux biotopes oü ces champi- 
gnons proliférent (URE et MASER, 1982). Cet exemple 
s'inscrit dans une perspective de coévolution entre champi- 
gnons souterrains et mammiféres, formulée par TRAPPE et 
MASER (1977). C'est la nécessité de la dispersion des spores 
qui aurait engendré ce phénomène ; l'émission progressive 
d'odeurs au fur et à mesure de la maturation du carpophore, 
la lenteur de cette maturation, l'économie de structure qui 
fait que l'animal puise presque directement dans la masse des 
spores, sont autant de caractères qui vont dans le sens de cette 
hypothése. 


En termes de fonctionnement de l'écosystéme forestier, la 
contribution apportée par ce travail consiste à noter les inter- 
actions entre : 


— un peuplement forestier, systéme symbiotique oü l'ar- 
bre produit des molécules carbonées partiellement utilisées 
par un champignon qui assure l'essentiel de sa nutrition 
minérale, 


— etun peuplement de mammiféres qui tire parti, pour sa 
subsistance, de ce systéme symbiotique, en consommant des 
graines et des carpophores. Il exerce ainsi une action dépres- 
sive sur le partenaire végétal d'un cóté, et un róle d'agent 
disséminateur du partenaire fongique de l'autre. Il reste à 
mettre en balance ces deux fonctions, et surtout à examiner 
qui contribue à l'installation de nouvelles symbioses dans des 
espaces neufs ou dégradés, où, quand, et avec quelle efficacité. 


Nous proposons la question «Qui ?» (et c'est pourquoi le 
terme «peuplement de mammiféres» a été retenu) dans la 
mesure où en milieu forestier européen, les petits rongeurs ne 
sont certainement pas les seuls mamimifères vecteurs de 
spores. En effet, l'Ecureuil commun (Sciurus vulgaris L.) a été 
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cité comme consommateur d'une truffe, Balsamia vulgaris 
(du REAU, 1912, et HATT, 1929). Le Blaireau (Meles meles 
L.) quelque peu mycophage (MOUCHES, 1981), absorbe 
dans certains cas des carpophores uniquement souterrains 
(HENRY, 1983), parfois méme avec une fréquence apprécia- 
ble en été (KRUUK et de COCK, 1981). Pour le Chevreuil 
(Capreolus capreolus L.), MAIZERET (1983) note une 
importante présence de champignons dans 73 % des panses 
récoltées en automne dans les Landes de Gascogne. Le Cerf 
(Cervus elaphus L.) est connu depuis longtemps comme 
consommateur du champignon portant son nom, la «truffe 
des Cerfs», Elaphomyces granulatus... espéce appréciée aussi 
par le Sanglier (Sus scrofa L.) («BRIEDERMANN, 1976) qui 
peut en faire une de ses nourritures de base en période de 
pénurie hivernale (GENOV, 1981 a) et extraire alors jusqu'à 
96 95 des carpophores des surfaces fouillées (GENOV, 
1981 b). 


Les questions «Oü et Quand ?» se heurtent pour l'instant à 
la méconnaissance de la flore mycologique hypogée. Il man- 
que en maints endroits une prospection et une étude de la 
phénologie ; il serait intéressant de mener parallélement une 
étude de la répartition des animaux les plus inféodés aux 
champignons souterrains et des zones à plus forte pro- 
duction. 


La notion d'efficacité concerne les quantités de spores 
ingérées et disséminées par rapport au stock produit, et leur 
devenir aprés la digestion. On songe là non seulement à 
l'influence du transit sur le pouvoir germinatif (voire sur la 
levée de dormance des spores : FOGEL et TRAPPE, 1978), 
qui mériterait d'étre étudiée en détail, mais encore à l'inter- 
vention possible des insectes coprophages. Le probléme du 
«rendement» des vecteurs de spores se pose aussi en termes de 
distances journaliéres parcourues (de quelques dizaines de 
métres pour les petits rongeurs à quelques kilométres pour le 
sanglier (JANEAU et SPITZ, 1984 a et b, MAUGET et al., 
1984) et surtout en termes de choix des lieux de nourrissage et 
de défécation, et de distance entre ces lieux. 


A bien des égards, ce travail ne représente qu'une étape 
préliminaire à une recherche plus approfondie. Il ne prétend 
pas apporter des réponses définitives sur l'action combinée 
des mycorhizes et de rongeurs. Nous pensons toutefois avoir 
enrichi de données nouvelles les connaissances sur un des 
aspects du fonctionnement des écosystémes forestiers qui est 
encore fort peu connu et sur lequel l'attention mérite d'étre 
attirée. 
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